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Resumen

Se ha sugerido que la adecuacién individual es influenciada en mayor medida por la plasticidad
fenotipica en etapas tempranas de la ontogenia en las cuales los organismos son mas
susceptibles de ser afectados por el ambiente. A su vez, la expresién de plasticidad ha sido
frecuentemente relacionada a la cantidad de integracidon fenotipica: una mayor integracién
reduce la expresion de plasticidad en un organismo. Plantas de Datura stramonium fueron
expuestas a alta y baja disponibilidad de agua en el suelo y a cambios reciprocos de mencionada
disponibilidad en la ontogenia temprana y tardia, con el fin de poner a prueba la hipétesis de
que la variacién en el grano ambiental a lo largo de la ontogenia favorece incrementos en la
adecuacion mediados por plasticidad de caracteres arquitecturales. Analisis de seleccidon
fenotipica y un analisis de ruta fueron empleados para cuantificar la naturaleza adaptativa e
integracidn de las respuestas plasticas observadas. En general, se observaron incrementos de la
adecuacién en plantas que sufren cambios que ocurren temprano y tarde en la ontogenia
(grano fino) por encima de plantas que viven sin experimentar alguna perturbacion ambiental
(grano grueso). Caracteres como la biomasa del tallo y el area de la corona presentaron
gradientes de seleccidn direccional significativos para los cambios que ocurrieron en etapas
tardias de la ontogenia; la accidn de la seleccion en estos ambientes estuvo ligada a variacién
genética para la plasticidad y a una menor integracion. Los resultados apoyan la hipétesis de
qgue la plasticidad en ambientes de grano fino puede ser seleccionada incrementando la

adecuacion.



Abstract

It has been suggested that relative fitness is affected much more strongly by the phenotypic
plasticity in early (in contrast to late) stages of the ontogeny, because plasticity is more plausible
to occur in early ontogenetic stages. Moreover, the expression of phenotypic plasticity has been
frequently related to phenotypic integration, implying that the highest the integration the
lowest the plasticity would be. Plants of Datura stramonium were exposed to low- and high-soil
water availability and to reciprocal changes in these environments in the early and late
ontogeny. This was accomplished with the aim to test if variation in the environmental grain
throughout the ontogeny favors increments in fitness by means of architectural phenotypic
plasticity. Phenotypic selection and path analyses were performed to quantify the adaptive
nature and integration of observed plastic responses. In general, it was observed higher fitness
increments in plants that suffered changes in water availability throughout the ontogeny, than
plants that did not suffer a change in the water status. Characters like shoot biomass and crown
area showed positive lineal selection gradients when occurred late stage in the ontogeny; the
action of selection at this stage was linked to higher genetic variation for plasticity and to a
lower integration. The results support the hypothesis that the plasticity in fine grain

environments can be selected allowing increases in fitness.



INTRODUCCION

En plantas, las diferencias fenotipicas expresadas en la edad reproductiva son el resultado de
decisiones tempranas durante su ontogenia. Por lo tanto, la adecuacion individual podria ser
influenciada preponderadamente por el ambiente experimentado por el individuo en una etapa
temprana de su desarrollo, que por las condiciones encontradas en la fase adulta (Gedroc et al.
1996, Schlichting & Pigliucci 1998, Pigliucci 2001). Los cambios de un comportamiento plastico a
un comportamiento estatico o a una reduccion significativa de la plasticidad (i.e., la expresion
diferencial de un fenotipo por parte de un genotipo en un gradiente ambiental, Pigliucci 2001)
durante el desarrollo, sugieren la existencia de ventanas de plasticidad (Pigliucci 2001). Estas
ventanas de plasticidad en caracteres morfoldgicos y fisioldgicos pueden contribuir a
amortiguar la plasticidad en la adecuacion (Sultan 2001) o aumentarla, favoreciendo un
incremento promedio de la misma (Alpert & Simms 2002, Richards et al. 2006) si la plasticidad

resultase adaptativa.

Una norma de reaccidn, en adecuacién invariante, es indicativa de ajuste en caracteres
fisiolégicos y morfolégicos para amortiguar efectos de la variacion ambiental; estudios
empiricos han documentado en especies generalistas el mantenimiento de la adecuacion en
ambientes pobres y su incremento en ambientes ricos favorables (Sultan 2001, Heschel et al.
2004). No obstante, también se ha documentado que existen especies que no incrementan su
adecuacién en los ambientes ricos. De esta forma, se esperaria que en ciertos ambientes la
plasticidad sea selectivamente neutra mientras que en otros podria ser adaptativa o aun mal
adaptativa. Asi, la diferenciacidn fenotipica es el resultado del efecto conjunto de la adaptacion

local y la plasticidad fenotipica (Donohue et al. 2001).

En la busqueda de explicaciones para entender como la naturaleza de la variacion afecta el
proceso adaptativo, tedéricamente se ha mostrado que la respuesta dptima no dependeria tan
solo de la adecuacién en cada ambiente sino también en los patrones de ocurrencia de la

variacion ambiental y la habilidad del organismo para responder a tales cambios (Levins 1962,



1968). Por lo tanto, el analisis de la variacion ambiental es relevante en la busqueda de

respuestas adaptativas de los organismos.

Levins (1968) identificd tres aspectos de la variacidon ambiental: frecuencia, probabilidad
condicional y el “grano”. La frecuencia es la ocurrencia relativa de un ambiente dado, si es raro
o comun. La probabilidad condicional se refiere a la habilidad de un organismo para anticipar un
cambio ambiental dado. El grano de un factor ambiental se refiere al nimero de diferentes
estados del ambiente y su variacidn que un organismo puede encontrar durante su vida. Si un
componente ambiental particular es estable en un largo periodo de tiempo de tal forma que el
organismo solo experimente dicho estado (e.g., alta o baja disponibilidad de agua), el factor
ambiental se dice es de “grano grueso” (coarse-grained en inglés). Si el factor ambiental es
constante sobre sélo un corto periodo de tiempo o es efimero, entonces el organismo
probablemente encuentre diferentes estados del factor en su vida y el ambiente es considerado
de “grano fino” (fine-grained en inglés) (Engelman & Schlichting 2005). Por ejemplo, factores
ambientales como la humedad del suelo varian en alguna extensidon en todos los habitats
mésicos (Heschel et al. 2004), pero la magnitud y patrén de variacion temporal pueden diferir
entre sitios. En tales casos los genotipos de todas las poblaciones posiblemente muestren
plasticidad adaptativa, pero podrian diferir genéticamente en la cantidad y patrén de plasticidad

expresado (Scheiner & Callahan 1999).

Si el intervalo de tiempo durante la ontogenia en el cual los organismos experimentan
diferentes ambientes es determinante para la expresion de la plasticidad del fenotipo en un
determinado momento (Pigliucci 2001), esto tendria consecuencias para la variacion de la
plasticidad y en la respuesta de caracteres plasticos a la seleccién (Schlichting y Pigliucci 1998,
Pigliucci 2001). Una respuesta plastica dindmica a través de la ontogenia podria ser
selectivamente ventajosa bajo condiciones mas variables (Via & Lande 1985, Moran 1992), en
parte a causa de que la plasticidad fenotipica puede favorecer las condiciones conducentes a
reproduccién como a tolerar el estrés (Sultan 2001). Qué tanto potencial adaptativo tengan

estas respuestas plasticas dependera en gran medida del grado de integracion del organismo y



de cdmo éste percibe los ambientes a lo largo de la ontogenia. En general se ha sugerido que un
mayor estrés favorece la integracion (Schlichting 1986), mientras condiciones favorables o
ambientes nuevos aumentarian el grado de desintegracién del organismo. Una mayor
desintegracion favoreceria la accién de la seleccidon por la exposicion de una mayor variacién

fendtipica (Schlichting 2008).

A pesar de la importancia de la variacién ambiental y sus efectos en la adecuacién, existe muy
poca investigacién empirica que compare las respuestas a la variacidon de grano grueso y fino
(Engelman & Schlichting 2005). Un marco conceptual para realizar esta aproximacién lo
constituyen las normas de reaccidon ocultas (hidden reaction norms en inglés; ie., la
representacion del grado de plasticidad de un genotipo en un gradiente ambiental donde se
presentan ambientes nuevos -Figura 1, Schlichting 2008); concepto que emerge de la nocién
gue porciones de variacion no expresada serian reveladas después de cambios ambientales,
estos cambios puede ser interna o externamente impuestos (Schlichting 2008). Estas mismas
normas de reaccidon han recibido el nombre de “impresas” (“imprinted” en inglés, Sultan &
Stearns 2005) y para estudiar sus efectos o “revelarlas” se pueden exponer organismos a una
serie de condiciones de un factor ambiental temprano en la ontogenia y entonces medir la

respuesta en condiciones ambientales tarde en la ontogenia.

En plantas anuales la produccion de semillas es especialmente critica para la adecuacion (Bazzaz
& Morse 1991), la dindmica poblacional (Symonides 1988) y su propagacion como malezas
(Cousens & Mortimer 1995). Sin embargo, aun existe poca informacion disponible respecto a la
influencia potencial de la arquitectura per se (ademas del bien documentado efecto del tamafio
y masa) sobre la adecuacién de plantas anuales. Caracteres como el nimero de ramas y la
longitud de las ramas pueden ser analizados alométricamente (Niklas 1994) o ser escalados (i.e.,
estrechamente relacionados) con el tamafio de la planta, si estos caracteres permanecen
significativamente ligados a la produccidon de semillas, entonces la arquitectura puede estar
determinando la adecuaciéon por encima y mas alld que su simple correlacidon con las medidas de

tamarfio (Cheplick 2002). La arquitectura se considera muy plastica debido a su papel en la



captacidon dptima de recursos. Por ejemplo, un incremento en la longitud de las ramas y un
aumento de la asignacion a los tallos en ambientes con baja disponibilidad de agua favorece que

las plantas puedan crecer mas que sus vecinos para captar mas luz (Ryser & Eck 2000)

El sistema de estudio empleado para analizar el efecto de la variaciéon de grano fino y grueso
durante la ontogenia y su efecto en la arquitectura es la planta anual Datura stramonium
(Solanaceae), excelente sujeto de estudio debido a su particular modelo arquitectural. La
especie posee el modelo arquitectural de Lewenberg (Halle et al. 1978). Este modelo consiste
de mddulos equivalentes ortotropicos (i.e., metameros), cada uno de los cuales es determinado
en su crecimiento por la produccion final de una inflorescencia terminal (Figura 2). Una
caracteristica de este modelo arquitectonico en plantas es la reduccién de la longitud y el
diametro primario de los ejes sucesivos. La progresiva disminucion de la longitud de cada
modulo y el didmetro primario esta correlacionado con una disminucidon proporcional en el
tamafio de la hoja (Hallé et al. 1978). Este modelo es muy susceptible a la variacion ambiental.
Por ejemplo, un incremento de la actividad meristematica en alta disponibilidad de agua, es
expresado en un incremento de la produccion foliar con una mayor superficie que debe ser
irrigada por translocacién de agua y vaciada de fotoasimilados. Para incrementar el transporte
sobre la seccién vertical, las plantas deben incrementar el didmetro primario, pero la longitud
del internodo debe decrecer para mantener igual su volumen y retener asi las relaciones
superficie/volumen (Hallé et al. 1978). Si otro pardmetro cambia primero por una perturbacién
ambiental (e.g., un decrecimiento en la longitud del internodo), el didametro primario del eje, la
superficie foliar y la tasa de actividad meristematica, serdn ajustadas a esta nueva condicion

(Halle et al. 1978, revisado en Barthélemy & Caraglio 2007).

Se ha argumentado que las respuestas plasticas arquitecturales son llamadas adaptativas con
base en argumentos de plausibilidad en vez de poner a prueba su naturaleza adaptativa
(Cheplick 2002, Gianoli & Gonzdlez-Teuber 2005). En este estudio se puso a prueba la hipdtesis

gue ambientes de grano grueso favorecerian la expresiéon de una mayor integracién mientras
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ambientes de grano fino (i.e., nuevos) a lo largo de la ontogenia, favorecen una menor
integraciéon y por ende la expresion de una mayor plasticidad, esta variacion oculta es
seleccionada y favorece incrementos de la adecuacidn por encima de los esperados en
ambientes de grano grueso. Para lo anterior, se examinaron los patrones de algunas respuestas
arquitecturales a la variacién en la disponibilidad de agua en ocho genotipos de Datura
stramonium que habitan regimenes contrastantes de humedad. Se manipuld
experimentalmente, en condiciones controladas, la humedad del suelo y el tiempo de
exposicién de las plantas antes de sufrir una perturbacién (i.e., cambio de condiciones de

humedad), lo que generd diferentes granos ambientales, con los objetivos especificos de:

(1) Determinar el grado de plasticidad de la arquitectura de plantas expuestas a grano grueso y

fino en la disponibilidad de agua.

(2) Evaluar el grado de asociacion entre la variacion fenotipica arquitectural observada debida a

una respuesta plastica y la adecuacion observada de plantas expuestas a grano grueso y fino en

la disponibilidad de agua.

(3) Determinar la flexibilidad del grado de integracidon fenotipica de las plantas expuestas a

grano grueso y fino en la disponibilidad de agua y su relacion con la plasticidad observada.

11



METODOS

Sistema de estudio

D. stramonium (Solanaceae) es una hierba anual erecta que puede alcanzar hasta 2 m de altura
con propagacion exclusiva por semillas. Esta hierba posee el modelo arquitectural de Lewenberg
(Figura 2, Halle et al. 1978). Este modelo consiste de mddulos equivalentes ortotrépicos los
cuales se ramifican dicotdmicamente, cada mddulo es determinado en su crecimiento por la
produccién final de una inflorescencia terminal. Una caracteristica de este modelo es el
decrecimiento en la longitud y el didmetro primario de los ejes sucesivos. La progresiva
disminucién de la longitud y el didmetro primario del modulo esta correlacionada con una
disminucién proporcional en el tamafio de la hoja (Hallé et al. 1978). Las hojas son grandes de
bordes irregularmente dentados, color verde oscuro y con peciolos muy grandes. Sus flores son
tubulares, de color violdceo o blanco, su fruto es una capsula espinosa dehiscente (en cuatro

valvas) y con muchas semillas obscuras reniformes (Nufiez-Farfan 1991).

Al momento de la produccién de la primera yema floral, se origina también la primera
ramificacidon de la planta una vez que se ha formado entre el sexto al octavo primordio foliar
(Weaver & Warwick 1984). Las flores permanecen abiertas por un dia y la dehiscencia de las
anteras ocurre antes de la antesis. La especie es autocompatible y por tanto las semillas se
originan principalmente por autopolinizacién (Weaver & Warwick 1984). Se han reportado
abejas y esfingidos (Sharma 1972, Grant & Grant 1983) como visitantes de las flores de D.
stramonium para colectar néctar y polen respectivamente; sin embargo, se ha concluido que las
caracteristicas florales de la especie estdan adaptadas a la polinizacién por esfingidos (Grant &

Grant 1983).
Las altas tasas de crecimiento de D. stramonium (Weaver & Warwick 1984) y el origen de las

flores en las bifurcaciones del tallo pueden explicar la reproduccién temprana de la hierba

(primer mes). Debido a su crecimiento indeterminado el periodo reproductivo se extiende hasta
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la senescencia, pudiendo producir un gran numero de flores, frutos y semillas. Una vez que las
capsulas se secan, abren longitudinalmente. Durante la dehiscencia las capsulas permanecen en

la planta, de manera que las semillas caen al suelo cuando ésta es agitada.

La hierba tiene una amplia distribucién geogréfica y esta catalogada en varios paises como una
maleza nociva para la agricultura (Weaver & Warwick 1984). En México la especie se presenta
como arvense o ruderal (sensu Baker 1974). Sin embargo, la caracteristica distintiva de su
habitat es la perturbacidn humana, principalmente en aquellos lugares donde la vegetacion es
removida como basureros, a orillas de los caminos y en campos de cultivo abandonados (Nufiez-

Farfan 1991).

Plantas

Se seleccionaron ocho genotipos de Datura stramonium provenientes de habitats contrastantes
en la disponibilidad de agua en el suelo, con base en los regimenes de precipitacién y
temperatura media anual (Figura 3). Esto nos permitié esperar diferencias en la plasticidad de
los genotipos y asi evitar una homogeneidad de estas respuestas como ha pasado en algunos
estudios previos (Engelman & Schlichting 2005, Pigliucci et al. 1995) en los cuales se espera una
relacidon entre la plasticidad y la adecuacion. Para minimizar los efectos e incrementar la
disponibilidad de semillas, se usaron genotipos de una generacion obtenida por
autopolinizacién, pertenecientes a la base del material genético del Laboratorio de Genética
Ecolégica y Evolucién (Instituto de Ecologia, UNAM). Para mejorar la sincronizaciéon de la
germinaciéon las semillas fueron expuestas por una semana a refrigeracion, luego fueron
incubadas y lavadas continuamente por 10 dias antes de ser sembradas en tierra negra para su

germinacion, utilizando varias semillas de un genotipo por maceta.

Establecimiento de tratamientos

Una vez que las primeras hojas verdaderas aparecieron, las plantas fueron trasplantadas

individualmente a macetas (36 plantulas por genotipo), y colocadas en un invernadero que
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utilizd seis mesas en las cuales se delimitd un espacio equidistante entre plantas para evitar la
competencia por luz y controlar los cambios de la arquitectura per se, lo anterior permitio que si
se hubiesen presentado dichos cambios fueran homogéneos entre plantas. Un total de 288
plantulas fueron trasplantadas. Al cabo de dos semanas, una vez las plantas superaron el
trasplante, fueron asignadas aleatoriamente a los ambientes de grano grueso. Para estos
ambientes 18 plantas de cada genotipo fueron asignadas al tratamiento de baja disponibilidad
de agua y 18 plantas al tratamiento de alta disponibilidad. Durante el transcurso de la ontogenia
se generaron los ambientes de grano fino. Para esto, un grupo de plantas de cada tratamiento
de grano grueso, bajo y alto, fue cambiado al tratamiento opuesto, alto y bajo respectivamente,
cuando las plantas produjeron la primera flor; esto constituyd los cambios tempranos. Para los
cambios tardios en la ontogenia, un grupo de plantas en cada tratamiento de grano grueso,
cuando las plantas produjeron la cuarta flor, fue cambiado al tratamiento opuesto. En total se
aplicaron seis tratamientos (Figura 4), que incluyeron dos niveles de disponibilidad de agua y

dos cambios a lo largo de la ontogenia:

e Grano grueso
i) Alto;
ii) Bajo;
e Granofino
i) Alto-Bajo temprano (de alta a baja disponibilidad de agua, temprano en la
ontogenia);
iv) Alto-Bajo tarde (de alta a baja disponibilidad de agua, tarde en la ontogenia);
v) Bajo-Alto temprano (de baja a alta disponibilidad de agua, temprano en la
ontogenia);

vi) Bajo-Alto tarde (de baja a alta disponibilidad de agua, tarde en la ontogenia).

El tamafio muestral al final en cada tratamiento al final del experimento no fue homogéneo

debido a la mortalidad; algunos niveles de mortalidad y debido a esto la asignacion homogénea

de individuos a tratamientos no fue posible, de 288 individuos se pasé a 243 al final del
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experimento. El nimero de muestra final de individuos en cada tratamiento fue: Alto = 54, Bajo
= 45, Alto-Bajo temprano = 40, Alto-Bajo tarde = 30, Bajo-Alto temprano = 38, Bajo-Alto tarde =
36.

Control de la disponibilidad de agua

Los tratamientos de Baja y Alta disponibilidad fueron establecidos en términos del contenido
relativo de agua en el suelo y medidos en términos de la capacidad de retencién del agua del
suelo (Larcher et al. 2003). El suelo utilizado consistié de tierra negra y arena, en una
proporcidn 3:1. Esta proporcidn permite una evaporacion rapida del agua en el suelo por su
gran contenido de arena facilitando el control de la disponibilidad de agua. Primero, la
capacidad de retencion de agua del suelo fue establecida para una muestra de 100 gramos de
suelo, esta dio un valor de 50 ml. Entonces, los tratamientos de baja y alta disponibilidad se
ajustaron al 40 y 100% usando un sensor Aquaterr EC-300 (Aquaterr Instruments, USA). Para el
tratamiento de alta disponibilidad de agua, se cuantificd la cantidad de mililitros de agua
necesarios para que el suelo alcanzara el 100% de saturacién, extrapolando la cantidad de
mililitros de agua necesarios para saturar 100 gramos de suelo seco (aprox. 50 ml), a la cantidad
de suelo seco utilizado en una maceta (aprox. 900 g). Se requirieron de 450 ml para que el suelo
alcanzara la capacidad de campo. La capacidad de campo de este suelo fue calibrada con el
Aquaterr EC-300 como el 100% (aprox. 1350 g de suelo). El 40% de disponibilidad de agua en el
suelo calculado con el sensor equivale a 1,100 g de suelo aprox. El tratamiento de alta
disponibilidad se mantuvo regando las plantas hasta saturacion todos los dias (100% de
disponibilidad). Pesando 20 individuos aleatoriamente cada 7 dias y cuantificando la
disponibilidad de agua con el sensor, se determind cuanta cantidad de agua diaria se agregaria
al tratamiento del 40% de disponibilidad de agua en el suelo durante los siguientes 7 dias,
teniendo en cuenta asi la ganancia en peso de las plantas. En promedio, las plantas de alta
disponibilidad de agua recibieron 200 ml mas de agua diarios que las plantas de baja
disponibilidad. Las plantas fueron regadas diariamente durante la duracién del experimento.

Para los cambios de alta a baja disponibilidad de agua fue suficiente la espera de 24 horas para
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obtener un suelo totalmente seco al que se le aplicd agua hasta obtener el 40% de

disponibilidad.

A lo largo de la temporada de crecimiento de marzo a agosto de 2008, las condiciones
microambientales del invernadero fueron monitoreadas con sensores HOBO (Onset Computer
Corporation, USA), se observd una temperatura promedio de 27.10 £ 0.06 °C, humedad relativa
42.93 + 0.09% e intensidad luminica promedio de 3,133.59 + 18.73 Lux. Las plantas fueron

rotadas cada semana entre mesas para asegurar la eliminacion de efectos microambientales.

Al final de la ontogenia, 17 semanas después de iniciada la aplicacion de los tratamientos, se
midieron los siguientes caracteres arquitecturales: (1) altura del metamero basal, (2) el
didmetro del metdmero basal, (3) el nimero de metadmeros, (4) la longitud total de los
metameros de la corona, (5) los dangulos de la bifurcacion entre metameros, (6) el drea de la
corona, (8) la masa seca del tallo, (9) la masa seca de raiz, (10) el nimero de frutos y (11) el
numero de semillas (como aproximacién a la adecuacién). La altura total fue medida pero se

elimind de todos los analisis por poseer correlaciones muy altas con el resto de los caracteres.

A lo largo de la ontogenia el caracter volumen de la corona fue estimado en dos ocasiones para
estimar las diferencias en crecimiento entre tratamientos, y se usé como covariable en los
diferentes analisis estadisticos de tal forma que la plasticidad y seleccion encontrada no fuera
producto de las diferencias en tamafio (Coleman et al. 1994). Para esto se desarrollo un indice
multiplicativo del espacio ocupado por la planta que representa el volumen de espacio
piramidal de la corona. La ecuacién es: volumen de la corona = (area de la corona * altura de la
corona) / 3. El area de la corona fue estimada tomando fotografias digitales mirando la planta
desde arriba (Graham 2009) y usando un software de procesamiento de imagenes (Image Pro-
Plus 6.0, Media Cybernetics, Inc). El drea total correspondid al poligono irregular formado por

los bordes de las hojas mas externas.
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Analisis de datos

Plasticidad fenotipica

El andlisis de la variacion en ambientes cambiantes se desarroll6 a través de dos modelos
conceptuales. El general o “empirico” (Hunt 1979), el cual consistié en una descripcién de la
variacion de las respuestas considerando a todos los ambientes como grupos dentro del andlisis
de varianza, por tanto este modelo implicé un sdélo analisis de varianza para todas las respuestas
observadas. Este modelo, aunque robusto matematicamente porque puede comparar todos los
grupos simultaneamente, no posee mucho valor biolégico ya que no se toma en cuenta como
las diferentes respuestas plasticas son producidas. Para solucionar este problema y detallar las
respuestas plasticas (Richards et al. 2006), se aplicé un modelo mecanicista o especifico que las
tiene en cuenta que involucrd varios andlisis de varianza; esto es, la comparacion de las plantas
que crecieron en (1) alta vs. baja disponibilidad de agua toda la vida; los cambios de (2) alta a
baja disponibilidad temprano y (3) tarde en la ontogenia, y de (4) baja a alta disponibilidad
temprano y (5) tarde en la ontogenia. Los Analisis de varianza, independientemente del modelo
conceptual, implicaron las fuentes de variacién: i) Genotipo, presencia de variacidon entre las
familias utilizadas ii) Tratamiento, presencia de plasticidad segun las condiciones ambientales
experimentadas; iii) Genotipo x Tratamiento, presencia de variacién genética para la plasticidad.
En todos los analisis el volumen fue usado como covariable, excepto para el analisis del nimero
de semillas. Un andlisis de varianza multivariado para el volumen de la corona mostré
diferencias a lo largo de la ontogenia para los diferentes tratamientos (F = 34.13 P < 0.0001).

Cuando la covariable no fue significativa se ejecuto otro ANOVA sin incluirla.

Algunos de los caracteres no cumplieron el supuesto de homogeneidad de varianzas para el
ANOVA. Por tanto, el nimero de metdmeros se transformé con raiz cuadrada, la longitud total
de los metameros, el area, la masa seca del tallo y la raiz con el logaritmo en base diez. Ninguno
de las significancias en los analisis difirié cuando los caracteres fueron analizados con los datos

puros o estandarizando las variables. Por lo tanto, se presentan las medias de los caracteres sin
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transformar y los resultados del ANOVA para los datos estandarizados (e.g., Dechaine et al.
2007). Debido a que los valores de los caracteres fueron estandarizados antes del analisis de
varianza, los cuadrados medios para cada combinacidén caracter vs. fuente de variacidon son
directamente comparables entre caracteres, lo cual ayuda cuando se interpreta la importancia
relativa de cada factor para explicar la variacién fenotipica de un caracter dado (Pigliucci &
Kolodinska 2006). En el modelo general se reportan los valores de probabilidad asociada para
gue el lector tenga una idea de la magnitud de la respuesta a cambio de realizar una correccién
de Bonferroni, la idea es buscar un mejor entendimiento biolégico del problema y no satisfacer
una condicidn estadistica (véase Moran 2003, para una critica de rechazo al uso de Bonferroni
en estudios ecoldgicos). En la aproximacién mecanicista se reporta la probabilidad cualitativa

asociada a cada fuente de variacion.

Para la cuantificacion de la plasticidad se utilizé un indice (IP, Valladares et al. 2000), adaptado

para contrastar las respuestas de grano grueso con las de grano fino:

donde X, es el valor promedio para un genotipo en el tratamiento de grano finoy X es el

valor promedio del mismo genotipo en el tratamiento de grano grueso. La variacién en IP
representa la cuantificacién de las diferencias fenotipicas relativas debidas al crecimiento en
ambientes de grano fino. Cuando el signo de IP es positivo la expresidon fenotipica en los
ambientes de grano fino es mayor y cuando el valor es negativo la expresidén en los ambientes

de grano grueso es mayor.
Seleccion fenotipica
Existen diferentes aproximaciones para poner a prueba el valor adaptativo de una respuesta

pldstica, incluida la regresion entre ambientes de la adecuaciéon promedio y la expresiéon

fenotipica promedio de los genotipos (Scheiner 2002), y la evaluacién de las consecuencias
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sobre la adecuacion de la supresion de respuestas plasticas en genotipos manipulados (Dudley
& Schmitt 1996). En un escenario de ambientes cambiantes, otra forma concebible de probar la
naturaleza adaptativa de una respuesta pldstica es determinar si el “fenotipo objetivo” (el
fenotipo para el cudl se espera una respuesta plastica) tiene una asociacion positiva con la
adecuacioén. Esta aproximacion ha sido utilizada con anterioridad (Heschel et al. 2002, Gianoli &
Gonzalez-Teuber 2005) y tiene la ventaja de poder usar los fenotipos y no necesariamente los
genotipos para los analisis. Se realizé un analisis de regresidn lineal multiple de la adecuacidn
(“fitness”) como funcion de todos los valores fenotipicos estimados (Lande & Arnold 1983) en
cada tratamiento, con el fin de estimar los gradientes de seleccion direccional lineal. Los
caracteres cuya variacion fenotipica es consecuencia de una respuesta plastica, con valores
positivos para los gradientes de seleccidén direccional en algln tratamiento, son interpretados

como adaptativos.

Integracion fenotipica

El acercamiento al estudio de la integracidn fenotipica se hizo a través de dos aproximaciones.
La primera aproximacién utiliza el andlisis de regresién multiple (Lande & Arnold 1983) para
obtener los pasos iniciales en la construccién de un modelo de relaciones causales entre los
diferentes caracteres (Pigliucci & Kaplan 2006, Byers 2005) en ausencia de informacidn basica
previa de mencionadas relaciones. No obstante, como punto inicial se utilizé informacién
ecofisiologica basada en unas predicciones de la arquitectura de plantas conocidas como las
reglas de Corner (Hallé 1978). Asi, los caracteres con gradientes de seleccion significativos en el
andlisis de regresion mdultiple y que ademds presentaron plasticidad (“fenotipo objetivo”)
fueron utilizados para construir un modelo de relaciones causales (ver Tabla 6); Para la
construccion del modelo se utilizd el programa EPA (Shipley 2000a, b) disponible gratuitamente
de Bill Shipley (http://pages.usherbrooke.ca/jshipley/recherche/my%20book.htm). Este
programa utiliza una aproximacion para pequeiios tamafios de muestra usando un remuestreo
por boostrap de los datos. El programa determina hipdtesis causales de relacion entre los

caracteres. Las restricciones que se colocaron al modelo consistieron en que los caracteres que
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son determinados temprano en el ciclo de vida no fueran influenciados por caracteres
determinados tarde (e.g., Byers 2005, Pigliucci & Kolodysnka 2006) y la regla de Corner conocida
como conformidad axial (Halé 1978, Olson et al. 2009) en la cual entre mas grueso y masivo es
el didmetro del eje axial (en este caso el metamero basal) mas grande son sus ramas (en este
caso la corona que puede soportar). Por lo tanto, se fijaron las siguientes relaciones causales, el
area de la corona causa el didmetro observado y este a su vez causa la altura del metdmero

basal la cual causa la cantidad de biomasa del tallo que se puede soportar (Figura 5).

Para la construccién del modelo se utilizdé la matriz fenotipica (P) correspondiente a todos los
ambientes, aunque es posible que el ambiente cause la estructura causal per se y no solo la
relacion entre los caracteres, aqui se utilizd esta aproximacion debido a que no hay un marco
conceptual aceptable sobre como comparar estructuras arbitrariamente diferentes. Segundo,
trabajando con diferentes estructuras en diferentes ambientes resultaria en un simple ejercicio
de ajuste de modelos y no la prueba de hipétesis biolégicamente relevantes (Pigliucci & Kaplan
2006). El modelo se ajusto a un nivel de significancia igual a 0.05 (Shipley 200b). El modelo
resultante fue entonces puesto a prueba para determinar los coeficientes de ruta (i.e., “path
coficients”) de cada una de las relaciones causales inmersas con el programa Systat 12 (opcidn
RAMONA, los coeficientes fueron estimados con el algoritmo de maxima verosimilitud de
Wishart —-MLW, Systat software, Inc.), esta vez aplicando el modelo a cada uno de los
tratamientos del experimento para calcular los coeficientes de ruta. Los cambios en los
coeficientes de ruta entre ambientes y el nimero de relaciones significativas son interpretados
como cambios en la integracion fenotipica. A su vez, esta aproximacion sirve para buscar
hipdtesis bioldgicas mas relevantes de la relacién de los diferentes caracteres con la adecuacion

(Pigliucci & Kaplan 2006) apoyando la interpretacion del andlisis de seleccidn en este estudio.

La segunda aproximacion al estudio de la integracién fenotipica indagd la plasticidad de las
matrices de varianza-covarianza (Pigliucci et al. 1999). Para esta aproximacién también se uso la
matriz P de cada una de las condiciones ambientales. Uno desearia realizar este estudio sobre la

matriz genética de varianza-covarianza (G) en lugar de P. Sin embargo, esto presenta problemas
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logisticos no muy triviales (debido al gran tamafio de muestra necesario para el experimento) y
estd mas alld del alcance de este estudio. Como en el caso de los analisis de seleccion y la
medida de su intensidad estimados, la comparacion de andlisis fenotipicos ha sido de manera
rutinaria llevada a cabo (Stratton 1992, Andersson 1996, McPeek 1997, Pigliucci et al. 1999).
Para este propésito se ejecutéd un andlisis de componentes principales comunes (CPC por su
sigla en inglés; Phillips & Arnold 1999) realizando diferentes contrastes en una aproximacion
exactamente similar con la que se indagé la plasticidad en los diferentes ambientes. Todos los
caracteres de la matriz P general fueron estandarizados y las matrices de covarianza para cada

condicion ambiental fueron contrastadas de la siguiente manera:

e Modelo general o empirico

(i) Todos los ambientes fueron contrastados

e Modelo mecanicista

(ii) plantas que crecieron en alta vs. baja disponibilidad de agua toda la vida; (iii) los
cambios de alta a baja disponibilidad temprano y (iv) tarde en la ontogenia, y de (v)

baja a alta disponibilidad temprano y (vi) tarde en la ontogenia.

Los andlisis fueron llevados a cabo con el software CPC disponible gratis de Patrick Phillips
(http://www.uoregon.edu/~pphil/programs/cpc/cpc.htm). El andlisis de componentes
principales comunes empieza probando la hipdtesis mds simple posible, que las dos o mas
matrices que estan siendo comparadas no poseen algun componente principal significativo (sus
estructuras son completamente diferentes). Si la hipdtesis no es rechazada, el procedimiento
prueba el siguiente nivel, el cual es que la matrices comparten un componente principal
(usualmente el que explica la mayor cantidad de varianza). El algoritmo entonces procede
probando una jerarquia de hipdtesis contrastantes que va en aumento, tal como la similaridad
entre dos, tres o mas componentes principales entre las matrices, hasta n-2, donde n es el

numero total de caracteres estudiados. La siguiente hipdtesis en la jerarquia es de
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proporcionalidad pero no de igualdad entre las matrices y la Ultima posible considera el caso en
el cual las matrices son idénticas (comparten todos los componentes principales y sus
eigenvalores no son significativamente diferentes). Existen varias formas de probar las hipdtesis
en la jerarquia y se escogio la aproximacion de “construccién del modelo” (i.e., “model building
approach”, Phillips & Arnold 1999) la cual en vez de probar la significancia de cada una de las
hipédtesis, escoge el mejor modelo basandose en el criterio de Akaike (AIC). EI mejor modelo es

el que posee el menor valor de AIC (Phillips & Arnold 1999).
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RESULTADOS

Plasticidad fenotipica

Se observé una amplia variacion de la expresién fenotipica a través de los diferentes
tratamientos (Tabla 1). En general, las plantas expuestas mas tiempo de su ontogenia a alta
disponibilidad de agua presentaron mayores valores de expresién fenotipica en comparacién
con las plantas expuestas un mayor tiempo a menor disponibilidad de agua. Por ejemplo, la
altura del metdmero basal en ambientes de grano grueso fue mas grande en alta disponibilidad
de agua que en baja (Tabla 1, columnas 2 y 3); en ambientes de grano fino el patrdn se repite,
plantas expuestas a mayor disponibilidad de agua durante sus vidas presentan mayor altura en
comparacion con plantas expuestas a menor disponibilidad de agua (Tabla 1, columna 4 vs.
columna 5 y columna 6 vs columna 7). Algunas excepciones a este patron general en donde se
observd una mayor expresion fenotipica en plantas expuestas a baja disponibilidad de agua
durante un mayor tiempo a lo largo de la ontogenia se presentaron para: (i) el nimero de
metameros en grano fino (columna 4 vs 5); (ii) los angulos en grano grueso (columna 2 vs. 3) y
fino (columna 4 vs. 5); (iii) el nUmero de frutos en grano fino (columna 6 vs. 7), (iv) el nUmero de
semillas en grano fino (columna 4 vs. 5) y (v) el porcentaje de abortos en ambientes de grano

grueso (columna 2 vs. 3) (Tablal).

El comportamiento de las plantas a través de los diferentes tratamientos para la produccién de
semillas fue especialmente importante (Tabla 1), ya que ésta fue la medida para evaluar el
impacto de la disponibilidad de agua. Los ambientes de grano fino presentaron un porcentaje
de incremento del 73.19% en la produccién del nimero de semillas (i.e., 150 semillas mds en
promedio) en comparacién con los ambientes de grano grueso, relegando a estos ultimos como
los mds estresantes o de menor desempeiio, de mayor a menor de acuerdo a la adecuacién se
observé el patrén, Alto-Bajo temprano = Bajo-Alto temprano > Alto-Bajo tarde = Bajo-Alto

tardio > Alto > Bajo.
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El andlisis general de las normas de reaccién mostré que la cantidad de varianza fenotipica
explicada por cada caracter se encontré entre un minimo de 40% (biomasa de raiz) y un
maximo de 83% (longitud total de metameros) (Tabla 2). Es interesante resaltar que para casi
todos los caracteres, excepto la raiz y el didmetro, las fuentes de variacion resultaron
significativas. Sin embargo, la mayor parte de la varianza fenotipica estuvo asociada no con el
componente genético de diferenciacién entre familias, sino con el efecto ambiental (i.e.,
diferentes tratamientos de agua). A su vez, los efectos de interaccidon explicaron muy poca
varianza fenotipica. Esto significa que la variacion fenotipica inducida por el ambiente fue mas
importante que la diferenciacion genética o la diferenciacion genética para la plasticidad en las

familias y ambientes examinados.

Cuando se consideré el efecto ambiental con mas detalle con una aproximacién mecanicista que
tiene en cuenta las respuestas plasticas estudiadas (Tabla 3), se observd que en ambientes de
grano grueso el componente ambiental continua explicando en mayor medida la varianza
fenotipica, para los ambientes de grano fino que ocurren tarde en la ontogenia la varianza
fenotipica inducida por el ambiente no es tan relevante como la varianza debida a la
diferenciacién genética para la plasticidad (i.e., término de interaccion Tabla 3, grano fino
respuestas tardias). En general la varianza asociada a las familias presenta pequefos
incrementos en los ambientes de grano fino con excepcidn de las plantas que vivieron poco en
un ambiente de alta disponibilidad de agua (Tabla 3, contrastese ambientes de grano gruesoy

fino para el factor genotipo).

Las respuestas plasticas significativas encontradas con esta aproximacién para ambientes de
grano grueso fueron la altura, el nUmero de metameros, la longitud de los metdmeros y el tallo
(Tabla 3, grano grueso). Para el grano fino las respuestas que ocurren temprano en la ontogenia
inducen la plasticidad de caracteres como la altura, el didmetro, la longitud total de los
metameros vy el tallo, independientemente de si las plantas pasaron poco tiempo en alta y baja
disponibilidad de agua (Tabla 3, grano fino respuestas tempranas). Las respuestas de grano fino

gue ocurren tarde en la ontogenia presentaron variacion genética para la plasticidad en los
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angulos para las plantas que pasaron de alta a baja disponibilidad y en casi todos los caracteres
en las plantas que pasaron de baja a alta disponibilidad excepto los dangulos (Tabla 3, grano fino

respuestas tardias).

El andlisis de las diferencias en adecuaciéon (i.e., No. semillas) tanto para el modelo general
como el especifico mostré diferencias significativas para el componente genético y ambiental,
con excepcion de las plantas que pasaron de alta a baja disponibilidad tarde en la ontogenia,
cuyas diferencias ambientales resultaron marginalmente significativas (Tabla 3, P = 0.05). Estos
resultados revelan que algunos genotipos pueden tener una ventaja selectiva si los regimenes
de seleccion alternativos fuesen igualmente frecuentes y que la calidad ambiental afecta la

adecuacion promedio observada.

Las normas de reaccidn para los caracteres examinados representan el patrén encontrado en
los analisis de varianza, las respuestas en ambientes de grano fino incrementan la varianza
fenotipica observada y en la mayoria de los caracteres el mayor incremento se presentd en las
respuestas tardias (Figura 6, lineas azules) en parte debido a la variacidon genética para la
plasticidad observada en estos ambientes y a los pequefios aumentos de la variacién fenotipica
debido a las familias reportados aqui en ambientes de grano fino en general (Figura 6, nétese un
ejemplo claro del fenédmeno en A, D, F, G y H). Lo anterior también se ve reflejado en la
cuantificacion de la plasticidad (Tabla 4). Las respuestas plasticas de los ambientes de grano
grueso fueron similares en grado a las de las respuestas tempranas en la ontogenia y estas a su
vez fueron mayores que las respuestas tardias para todos los caracteres en los ambientes de
grano fino. Sin embargo, la mayor variacion genética (estimada como el coeficiente de variacion
de las respuestas pldsticas para las diferentes familias) de la plasticidad se encuentra asociada a
ambientes de grano fino. Los cambios en el patrén de plasticidad se comportaron como lo
esperado, cuando los cambios son de alto a bajo, la plasticidad es negativa (i.e., menor
expresiéon fenotipica en el ambiente de baja disponibilidad de agua) y cuando los cambios son
de bajo a alto la plasticidad es positiva (i.e. mayor expresidon fenotipica en el ambiente de alta

disponibilidad de agua).
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Seleccion fenotipica

El analisis de regresion lineal mdultiple (Tabla 5) indicé gradientes de seleccién lineal
significativos para la altura, la longitud total de los metameros, el tallo y el area de la corona.
Sin embargo, el caracter bajo seleccion difiere dependiendo del grano ambiental. En ambientes
de grano grueso los caracteres de plantas expuestas a alta disponibilidad de agua que
presentaron plasticidad (i.e., entre Alto vs. Bajo) y estuvieron bajo seleccidn direccional negativa
fueron la altura (R’ = -0.22; P = 0.017) y la longitud de los metdmeros (¥’ = -0.51; P = 0.009), el
caracter bajo seleccion direccional positiva fue el tallo (R’ = 0.46; P = 0.004). En este mismo
grano ambiental el caracter de las plantas expuestas a baja disponibilidad de agua que presentd
plasticidad y estuvo bajo seleccién direccional negativa fue la altura (B’ = -0.47; P =0.016) y el
caracter que presento plasticidad y estuvo bajo seleccidén direccional positiva fue el tallo (R’ =
1.52; P = 0.000) (Tabla 5). En los ambientes de grano fino las respuestas bajo seleccién
ocurrieron para las plantas que cambiaron de baja a alta disponibilidad de agua, el Unico
caracter de las plantas que estuvieron expuestas a esta condiciéon temprano en la ontogenia y
presentd seleccién direccional negativa fue la altura (R’ = -0.26; P = 0.003). Los caracteres de
plantas que estuvieron expuestas a esta condicién y se cambiaron tarde en la ontogenia y
presentaron seleccion direccional negativa fueron la altura (R’ = -0.42; P = 0.003) y la longitud
total de los metameros (' =-0.81; P = 0.000). Para este mismo grupo de plantas los caracteres
bajo seleccion direccional positiva fueron el drea (R’ = 0.27; P = 0.01) y el tallo (R’ = 0.69; P =
0.000). Para las plantas que pasaron de alta a baja disponibilidad de agua la seleccidén ocurre en
caracteres que no presentaron una respuesta plastica (i.e., Alto vs. Bajo temprano y Alto vs. Bajo
tarde) (Tabla 5). Asi, las respuestas plasticas en ambientes de grano fino presentaron

gradientes de seleccion direccional lineal mayores que los ambientes de grano grueso.
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Integracion fenotipica

El andlisis de ruta para los caracteres plasticos y con seleccién direccional encontrados en el
analisis de regresiéon multiple (Figura 7), demostré que la magnitud de las relaciones causales
entre caracteres cambia dramdticamente con el grano ambiental. En general, para los
ambientes de grano grueso el ambiente mas estresante, Bajo, presentd un mayor nivel de
integracion que el resto de ambientes (i.e., cuatro de sus siete relaciones causales tienen
valores significativos), las relaciones causales mas sobresalientes en este ambiente fueron el
area de la corona con el diametro del metamero basal, como la altura con la longitud total de

los metameros, este Ultimo con las semillas y el tallo con las semillas.

En los ambientes de grano fino este patron de aumento en la integracion de la altura con los
caracteres de la corona se mantiene aunque las relaciones causales se hicieron mas fuertes que
las observadas en ambientes de grano grueso; en el ambiente de grano grueso Alto las plantas
aumentaron de una relacidn causal significativa (i.e. la longitud total de los metdmeros con las
semillas) a dos (i.e., la altura con la longitud total de los metameros vy el tallo) o tres (i.e., la
altura con la longitud total de los metameros y el tallo y la longitud total de los metameros con
las semillas) cuando cambian a baja disponibilidad de agua temprano y tarde en la ontogenia
respectivamente. En los ambientes cambiantes de baja a alta disponibilidad de agua temprano o
tarde en la ontogenia se observé una disminucién de la integracidon observada en las relaciones
causales significativas, de cuatro relaciones causales en el ambiente Bajo se disminuyeron a dos
(i.e., el drea con el diametro y la longitud total de los metameros con la semilla) o una (i.e., el
tallo con las semillas) cuando las plantas cambian a alta disponibilidad de agua temprano y

tarde en la ontogenia respectivamente (Figura 7).

El cambio en los coeficientes de ruta mostré un patrén interesante, no siempre un mayor
diametro del metamero basal significd una mayor altura; sin embargo, ésta siempre soportd
una mayor corona. En el ambiente de alta disponibilidad de agua un mayor didmetro significo

una menor altura que produce un mayor tallo y mas semillas. En el ambiente de baja
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disponibilidad se cumplio la prediccién, un mayor didmetro produjo una mayor altura y ésta se
tradujo en metameros vy tallos mas grandes que incrementan el numero de semillas, lo cual
refleja el grado de integracidon de este ambiente a pesar de presentar los valores fenotipicos
mas bajos. En los ambientes de grano fino, un mayor diametro conduce a tener menos altura y
una mayor corona; sin embargo, este patron estuvo asociado con la produccion de semillas en
las plantas que pasaron de baja a alta disponibilidad de agua tarde en la ontogenia. Las plantas
gue pasaron de baja a alta disponibilidad temprano en la ontogenia cumplen la prediccion y

producen mas semillas por el aumento de la longitud de los metameros.

El analisis de componentes principales comunes mostré tres niveles de similitud entre las
matrices de varianza-covarianza (Tabla 6). Cuando se analizan los datos para todas las matrices
entre si, el resultado es un fuerte efecto ambiental sobre las matrices de varianza-covarianza
indicando que todos los ambientes comparten tan sélo un componente. Cuando se analizaron
en detalle las respuestas plasticas implicadas, se encontré que los ambientes de grano grueso y
los de grano fino que ocurren temprano en la ontogenia comparten tres componentes
principales, mientras que las respuestas tardias comparten dos componentes. Un examen a
fondo de la estructura de los tres primeros componentes principales en cada condicién
ambiental demostrd que, en promedio, pueden explicar el 81% de la varianza observada en las
matrices de varianza-covarianza. El hecho de compartir el primer o segundo componente

principal explicé en promedio el 45% y 67% de la varianza acumulada.

28



DISCUSION

Respuestas plasticas en ambientes cambiantes

Este estudio muestra que la variacidon fenotipica en las plantas de Datura stramonium es
dependiente del grano ambiental. Los efectos de exponer las plantas durante toda la vida a
condiciones estables en la disponibilidad de agua generan patrones de plasticidad que pueden
ser seleccionados. No obstante, en ambientes de grano fino la distribucion de la varianza
ambiental a lo largo de la vida de las plantas afecta no sélo cudles caracteres pueden responder,
sino la direccion y la magnitud de la respuesta ademas de la presencia de fuertes interacciones
genotipo-ambiente. Estos cambios en las respuestas plasticas en ambientes de grano fino son
afectados con diferente magnitud y patrén de seleccién. Otros trabajos con herbaceas
utilizando ambientes cambiantes para nutrientes han reportado un aumento de la adecuacién
medida como cantidad de biomasa total (Wijesinghe & Hutchings 1999) o una disminucion de la

mortalidad (Day et al. 20033, b).

Reconociendo a las plantas como los medidores del ambiente (Fisher 1930), se encontré en este
estudio que las plantas de Datura stramonium sometidas a ambientes de grano fino producen
mayor adecuacion que los de grano grueso, observandose el patrén: Alto-Bajo temprano = Bajo-
Alto temprano > Alto-Bajo tarde = Bajo-Alto tarde > Alto > Bajo. En esta secuencia se resalta la
dependencia ontogenética de las respuestas en ambientes de grano fino. Lo que ocasiona un
aumento de la adecuacion en los ambientes de grano fino respecto al grano grueso, es el
cambio de la disponibilidad del recurso (i.e., un nuevo ambiente per se) a través de la ontogenia
y no el tipo de ambiente particular hacia el cudl ocurre el cambio de condiciones. La variacion en
la mayor adecuacién observada en ambientes de grano fino esta determinada por el momento
en que ocurren los cambios, siendo los cambios tempranos los que producen la mayor

adecuacion.
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Las respuestas plasticas de las plantas de Datura stramonium sometidas a diferentes
disponibilidades de agua durante la ontogenia, son consistentes con las expectativas tedricas,
permitiendo una mejor explotacidn del recurso (Grace 1997, Schulze et al. 1987). Plantas que se
expusieron a una menor disponibilidad de agua durante la ontogenia tienen menor area de la
corona, la cual reduce la pérdida por evaporacidn y menor asignacion de biomasa a los tallos lo
cual ocasiona disminucién de la expresion fenotipica de la altura del metdmero basal y la
longitud de los metdmeros; valores menores de expresion fenotipica permiten un uso mas
eficiente del agua cuando es limitante (Ryser & Eck 2000). Asi, las respuestas fenotipicas de las
plantas en ambientes cambiantes fueron congruentes con las expectativas ecofisioldgicas. Sin
embargo, esto no significa que se haya documentado plasticidad fenotipica adaptativa, debido a
gue no se encontré evidencia de que los genotipos mas plasticos estuvieran asociados con una
mayor adecuacion. Para evaluar esta hipotesis se requiere de un mayor nimero de genotipos.
Sin embargo, en este trabajo se demuestra que las variantes fenotipicas debidas a plasticidad en
ambientes cambiantes pueden estar bajo seleccién, y por lo tanto, tendrian algun valor

adaptativo.

Seleccion fenotipica

En las plantas de Datura stramonium los caracteres que aparentan mostrar patrones
adaptativos segun el analisis de regresion multiple fueron el tallo y el area. Para el tallo la
seleccidén tuvo lugar en ambos ambientes de grano grueso y en el fino en plantas que pasaron
de Bajo a Alto tarde en la ontogenia. En los ambientes de grano grueso la seleccidn parece estar
actuando aumentando la media fenotipica y no la plasticidad per se ya que la seleccidén tuvo
lugar en los dos extremos ambientales Alto y Bajo; no obstante, la seleccidon fue mds fuerte en
baja disponibilidad de agua, lo que sugiere que la plasticidad se veria disminuida (tendencia a
reducir la diferencia entre ambos ambientes). En los ambientes de grano fino donde las plantas
pasaron de baja a alta disponibilidad tarde en la ontogenia, la biomasa del tallo y el area

estuvieron bajo seleccién, lo que indica un favorecimiento del incremento de la plasticidad.
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Un favorecimiento de los incrementos de la biomasa del tallo en ambientes de baja
disponibilidad de agua se ha encontrado relacionado con la construccion de una corona mas
grande, siendo ésta al parecer una adaptacidon que le permite a las plantas crecer mds que sus
vecinos en un ambiente seco para adquirir mas luz (Guan et al. 2000, Ryser & Eck 2000, Sultan
2001). En los ambientes de grano fino el favorecimiento de una mayor biomasa del tallo y el
area (en plantas que pasan de baja a alta disponibilidad de agua) es concordarte con las
predicciones de asignacion de biomasa en plantas (i.e., se espera una mayor asignacion al tallo
cuando el recurso limitante se encuentra en abundancia; revisado en Camargo & Rodriguez
Lépez 2006). Sin embargo, el hecho de que estos cambios ocurran tarde en la ontogenia no es

esperado sobre bases tedricas (Pigliucci 2001).

Durante mucho tiempo se ha pensado que las diferencias observables entre plantas adultas son
el resultado de decisiones muy tempranas y que la adecuacion de los individuos estd
influenciada mas fuertemente por el ambiente que experimentan como plantulas que por las
condiciones encontradas tarde en la ontogenia (Pigliucci 2001). El fendmeno es conocido
formalmente como contingencia ontogenética (Diggle 1994). La adecuacién estd influenciada
entonces por ventanas de plasticidad (Pigliucci 2001), es decir, oportunidades tempranas en el
desarrollo para que la planta sea pldstica después de la cual la arquitectura del organismo estd
lo suficientemente bien establecida impidiendo la plasticidad fenotipica adaptativa. La evidencia
para este fendmeno es fuerte en los estudios de particion éptima de biomasa, en la cual, no se
producen los cambios en asignacién de biomasa esperados cuando las plantas son cambiadas
tarde en la ontogenia al ambiente opuesto en el cual han crecido, y donde se espera plasticidad

(e.g., Gedroc et al. 1996, revisado en Camargo & Rodriguez-Lépez 2006).

En este trabajo se demuestra que las condiciones experimentadas tarde en la ontogenia pueden
favorecer incrementos de adecuacién por encima de los ambientes en los cuales las plantas no
sufren ninguna perturbacién. Por supuesto, este resultado tiene que ver mucho con el sujeto
de estudio. En Datura stramonium no hay una clara diferenciacion de la fase reproductiva y

vegetativa, ya que el modelo de crecimiento de Lewenberg permite la produccién de
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inflorescencias secuenciales al final de un nuevo metamero construido en la corona (Hallé
1978), de esta forma la planta asigna recursos simultaneamente a las dos estrategias, de hecho
una buena parte de la altura total de la planta la representa la corona (33.5% + 2.55 error
estandar ambiental, en este estudio). Lo anterior podria permitir a esta planta generalista
mantener activas ventanas de plasticidad a lo largo del desarrollo las cuales pueden ser
seleccionadas a favor tarde en la ontogenia. Sin embargo, la dependencia ontogenética de las
respuestas plasticas en este estudio es evidente, las respuestas que ocurren temprano en la
ontogenia poseen mayores valores de plasticidad que las respuestas tardias; no obstante, la
ventaja evolutiva de las respuestas plasticas tardias reside en la cantidad de varianza fenotipica
debido a las familias y la presencia de interacciones genotipo ambiente. Otros trabajos han
encontrado una estrecha relacién entre la magnitud de la plasticidad y la adecuacién (e.g.,

Pigliucci & Schlichting 1996) corroborando las expectativas tedricas (Alpert & Simms 2002).

Seleccion e Integracidn fenotipica

El andlisis de ruta demostré que la regla de conformidad axial se cumple en las plantas de
Datura stramonium bajo la estructura causal impuesta. Recientemente, se ha sugerido la
universalidad de la reglas de Corner (Olson et al. 2009) analizando su variacién a lo largo de un
gradiente ambiental natural. A pesar de las diferencias ambientales la relacién entre el
diametro y el area de la corona se mantiene aunque los valores fenotipicos de estas dos
variables cambiaron con el ambiente (Olson et al. 2009). Lo anterior sugiere un papel de la
plasticidad como amortiguador de la variacion ambiental mientras mantiene la relacidon
didametro-corona. En el caso de este estudio la varicion ambiental puede generar una multiple
variedad de formas a traves de plasticidad siempre y cuando se mantenga dicha relacion, el
mantenimiento de la relacidon didmetro-corona sugiere un papel de la integracidn fenotipica en
los diferentes tratamientos, la cual actuaria como un mecanismo de control de la variacién,
dependiendo del grado de estrés percibido por las plantas en los diferentes ambientes

utilizados.
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Estrés e integracion fenotipica

Una de las posiciones tedricas mas interesantes de los estudios de integracidn fenotipica es
aquella en la cudl el estrés es el que genera el aumento del grado de integracion (Schlichting
1986) debido a la cohesion necesaria para responder a estas condiciones estresantes, existe
evidencia empirica en favor de esta posicion (Schlichting 1989, Kawano & Hara 1995, Waitt &
Levin 1993, Gianoli 2004). Este estudio muestra evidencia a favor de esta hipdtesis en los
ambientes de grano fino. Siempre que las plantas pasaron de alta a baja disponibilidad de agua,
un ambiente mas estresante, presentaron un aumento de la integracion (como lo sefiala el
aumento de correlaciones causales significativas encontradas en el andlisis de ruta) en
comparacion con las plantas del ambiente de alta disponibilidad de agua. Los cambios que
ocurren hacia un ambiente mas favorable, plantas de baja a alta disponibilidad de agua,
presentaron una disminucién del grado de integracion, agregando evidencia a favor de esta

hipétesis.

Lo anterior es corroborado en los cambios inducidos en la matriz de varianza-covarianza debido
a los ambientes de grano fino. Siempre que los cambios ocurrieron temprano en la ontogenia
las matrices de varianza-covarianza fueron menos flexible (comparten 3 componentes
principales comunes) que las de cambios tardios (comparten 2 componentes principales
comunes), lo que ocasiona un menor aumento en el grado de integracion (cuando los cambios
son de Alto a Bajo) o de desintegracion del fenotipo (cuando los cambios son de Bajo a Alto).
Cuando los cambios ocurren tarde en la ontogenia las matrices de varianza-covarianza son mas
flexibles, lo que ocasiona un mayor aumento en el grado de integracion (cuando los cambios

son de alto a bajo) o de desintegracién del fenotipo (cuando los cambios son de bajo a alto).

El supuesto de una mayor integracion en ambientes mas estresantes ha sugerido, ademas, que
la expresion de plasticidad fenotipica podria disminuir con un mayor grado de integracién
(Schlichting 1986, Schlichting & Pigliucci 1998). Contrario a esta propuesta este estudio

encontré que las respuestas tempranas poseen mayor plasticidad que las respuestas tardias.
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Una mayor integracion en el ambiente de baja disponibilidad de agua no impide la expresion de
una mayor plasticidad en los cambios que ocurren temprano en la ontogenia, lo que indica que
una mayor integracion no impide la expresién de mayor plasticidad y sugiere la existencia de
una contingencia ontogenética la cual disminuye el grado de expresion de plasticidad en
cambios tardios. Un reciente estudio empirico encontrd evidencia de que una mayor plasticidad
puede estar acoplada con un alto grado de estabilidad de relaciones causales entre caracteres

(Pigliucci & Kolodinska 2006).

Se especula que si los genotipos colectados en este estudio pertenecian a dos condiciones
macroambientales en las cuales para la temporada de crecimiento de la especie, se ha
experimentado a lo largo de su historia condiciones de baja o alta disponibilidad de agua, la
presencia de variaciones esporadicas en precipitacion al inicio de la temporada de crecimiento
generarian una mayor heterogeneidad de agua disponible en el suelo en los sitios de origen. Lo
anterior tiene relevancia en este estudio, ya que una mayor plasticidad en las respuestas
tempranas podria ser favorecida si las variaciones en la frecuencia de la disponibilidad de agua
por precipitaciones esporadicas (de baja a alta y de alta a baja disponibilidad) en los sitios de
origen, ocurren en el establecimiento de plantulas, constituyéndose este tipo de cambios
ambientales como histéricamente mas frecuentes para los genotipos de Datura stramonium
utilizados en este estudio. Una mayor sensibilidad a la variacién en la frecuencia de
precipitacion en herbaceas jovenes debido a la poca profundidad de sus raices parece un
argumento plausible (revisado en Yepez & Williams 2009). A su vez, una menor variacion de la
disponibilidad de agua una vez las plantas estan establecidas, en los sitios de origen, podria
favorecer una reduccion de la plasticidad. Otros trabajos han encontrado una asociacién entre
una mayor plasticidad y un aumento de la heterogeneidad ambiental en los sitios de origen en
plantas herbdceas anuales (e.g., Gianioli 2004). No obstante, la ausencia de datos histéricos de
la disponibilidad de agua en el suelo para los sitios de origen en este estudio, hace dificil apoyar

el anterior argumento.
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Evolucion en ambientes cambiantes: nuevos ambientes

Se ha sugerido que los organismos sujetos a nuevas condiciones ambientales revelarian nueva
variacion fenotipica en porciones previamente no expuestas de la norma de reaccion de
desarrollo (Schlichting & Pigliucci 1998). Esta liberacidon de variacion “oculta” sugiere la
existencia de un mecanismo de amortiguamiento que ayuda a almacenar la variacion, (i.e.,
canalizacion; Waddington 1952, 1953, revisado en Flatt 2005). Cuando nuevas condiciones
ambientales surgen y el mecanismo de amortiguamiento falla, la variacién fenotipica es liberada
y estd disponible para que la seleccidon actie sobre ella (Dworkin 2005). La seleccién
presentada en estos nuevos ambientes almacenaria de nuevo la variacién fenotipica
presentada, canalizando asi el fenotipo. El proceso completo se conoce como asimilacidon
genética (Waddinton 1952, 1953). Un aumento de la variacion fenotipica en nuevos ambientes
ha sido reportado en varios estudios (Clausen et al. 1940, Heldagotir & Sinadon 1986, revisados
en Nuiez-Farfan & Schlichtng 2001) y la plausibilidad del fenémeno de asimilacién genética ha

sido establecida con alguna evidencia empirica (Waddington 1952, 1953).

Los mecanismos para la liberacion de esta variacién han sido revisados recientemente
(Schlichting 2008), uno de estos sugiere que una alta integracién fenotipica del organismo
decrece su flexibilidad (e impide la expresion de la variacidon oculta), mientras la desintegracion
del fenotipo es un prerrequisito para la expresion de nueva variacion fenotipica, sea esta

seleccionada o no.

En este estudio se encontré evidencia acorde con la hipdtesis anterior. En los ambientes de
grano fino se presentd un ligero aumento de la variacidon genética, y algunos cambios que
ocurrieron tarde en la ontogenia presentaron un nivel de integracion menor que los cambios
tempranos. La evidencia de esto es que los cambios tardios no comparten con los ambientes de
grano grueso el tercer componente principal como lo mostré el analisis de componentes
principales comunes. Los ambientes de grano fino de Bajo a Alto tarde en la ontogenia

constituyen lo que puede ser un ambiente muy nuevo para las plantas de Datura stramonium,
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ya que las variaciones en las frecuencia de precipitacion en etapas avanzadas de la ontogenia de
las plantas en los sitios de origen pueden ser menos factibles que cuando llegan las lluvias al
inicio de la temporada de crecimiento. Las respuestas plasticas en este ambiente estuvieron
asociadas a una menor integracion. Una consecuencia de lo anterior es la exposicién de nueva
varianza fenotipica asociada a los caracteres de la corona como lo muestra la presencia fuerte
de interacciones genotipo-ambiente (corroboradas en el andlisis especifico para las
interacciones ambientales y en la representacién de las normas de reaccién para estos
caracteres en las plantas que pasaron de Bajo a Alto tarde en la ontogenia). Parte de esta
varianza fenotipica liberada puede a su vez ser seleccionada, como lo mostré la intensa
seleccién observada en el tallo y el darea de plantas que pasaron de Bajo a Alto tarde en la

ontogenia (Tabla 5).
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CONCLUSIONES Y PERSPECTIVAS

A favor de la hipdtesis planteada este trabajo encontré que en plantas de Datura stramonium la
plasticidad en ambientes de grano fino puede ser seleccionada y favorecer aumentos de la
adecuacidn; sin embargo, la exposicién de un aumento de la varianza fenotipica a través de una

menor integracion solo es factible aparentemente en ambientes nuevos para la especie.

Este estudio ilustra la importancia del uso de multiples metodologias para el estudio de la
seleccion en ambientes cambiantes. El uso de una hipétesis de relacion entre caracteres basado
en informacidon previa y multidisciplinaria puede ser probado para diferentes cambios
ambientales a los que se sometan individuos con relaciones genéticas conocidas. El grado de
integracidn de las asociaciones calculadas en el analisis de ruta puede entonces ser probado con
analisis de componentes principales comunes lo que ayuda a mejorar la interpretacion bioldgica
e inclusive las predicciones acerca del sistema de estudio. Los modelos generales de circulacion
de la atmdsfera para este siglo predicen que la precipitacidon en general puede incrementarse
debido a la intensificacién del ciclo hidroldgico bajo climas calientes (Karl & Trenbert 2003).
Datura stramonium muestra responder a los patrones temporales en la disponibilidad de agua
con aumentos significativos de la adecuacién en comparacidon con ambientes mas estables, lo
que podria explicar la separacion actual de su nicho en condiciones mas estables, como su
comportamiento ruderal en México (Nunez-Farfan & Dirzo 1994) y su comportamiento invasor
en los escenarios climaticos mencionados. El grado de invasién de la especie puede ser muy
grande si a lo anterior se suma la evidencia de preferencia de autopolinizacidon como sistema de
apareamiento, independientemente al tamafio poblacional encontrado (van Kleunen et al.

2007), lo que explica en buena medida su actual comportamiento invasor en paises nérdicos.

El entendimiento de la escala y la distribucion de la variacion ambiental in situ en poblaciones
naturales es un paso crucial en el desarrollo de una teoria cohesiva de la evolucién de la
plasticidad fenotipica en ambientes cambiantes, y de la prediccién de la extensidon de este

fendmeno con el potencial invasor de una especie.
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Tabla 1. Valores promedio en los seis tratamientos, error estandar en paréntesis. Los valores

debajo de los tratamientos indican el nimero de individuos muestreados.

Caracteres Grano grueso Grano fino
Alto Bajo Alto-bajo AIto—b,ajo Bajo-alto Bajo—allto
temprano tardio temprano tardio
N 54 45 40 30 38 36
Metamero basal
Altura (cm) 53.70° 38.07° 46.76" 54.18° 48.61° 37.04°
(1.58) (1.44) (1.33) (1.91) (1.98) (1.37)
Didmetro (mm) 6.53° 6.00° 6.10° 6.19° 6.81° 6.61°
(0.07) (0.11) (0.06) (0.12) (0.10) (0.20)
Corona
No. metameros 20.17° 8.04° 13.00° 10.87° 13.47° 12.06°
(1.62) (0.53) (0.75) (1.00) (0.93) (0.74)
Longitud total metdmeros 90.64° 37.38° 42.27° 55.63° 72.19° 71.59°
(5.35) (3.52) (1.98) (3.73) (3.45) (3.27)
Angulos 63.76°  77.05° 73.85° 64.50° 74.19° 72.49°
(1.83) (1.79) (1.68) (2.09) (1.65) (1.86)
Area (cm?) 433.28° 329.21° 294.83° 399.17° 548.84°  449.39°
(15.52)  (14.66) (11.56) (16.62) (30.68) (20.64)
Volumen (cm®) 4887.19° 1856.76° 1768.88° 3014.58°  4964.06° 4158.73°
(287.10)  (234.44) (127.04) (238.38)  (400.63)  (262.66)
Asignacion de biomasa
Tallo (g) 4.15° 1.73° 2.74° 3.74° 3.36° 2.79°
(0.13) (0.12) (0.11) (0.18) (0.15) (0.14)
Raiz (g) 1.45° 1.05° 1.07° 1.09° 1.57° 1.42°
(0.12) (0.09) (0.08) (0.09) (0.16) (0.17)
Reproductivos
Frutos 2.61° 2.31° 4.15° 3.63¢ 3.92° 4.00°
(0.23) (0.26) (0.23) (0.28) (0.35) (0.25)
No. semillas 260.76°  149.27° 399.13¢ 301.70° 383.42° 336.44°
(24.67)  (19.27) (16.67) (29.26) (30.40) (30.72)
a,b,cd

Las medias dentro de una fila son significativamente diferentes si ellas no comparten una letra (prueba de Tukey)
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Tabla 2. Resultados del ANOVA general para cada uno de los caracteres. Los niumeros debajo
de cada fuente de variacion son los grados de libertad. Se reportan los cuadrados medios y la
probabilidad asociada en paréntesis. Siempre que la covariable (volumen) no fue significativa se

reportan los resultados del andlisis sin incluirla.

; Genotipo Tratamiento Genotl.po X Volumen r
Caracter Tratamiento
7 5 35 1

Metamero Basal

Altura 6.55 13.33 0.71 0.13 0.61
(<0.0001) (<0.0001) (0.051) (0.126)

Didmetro 3.74 1.12 0.92 16.47 0.47
(<0.0001) (0.139) (0.089) (<0.0001)

Corona

No. metameros 1.04 6.06 0.81 335 0.60

(0.046) (<0.0001) (0.02) (<0.0001)

Longitud total metdmeros 0.94 1.82 0.40 64.6 0.83
(<0.0001) (<0.0001) (0.004) (<0.0001)

Angulos 3.58 4.55 1.00 8.09 0.47
(<0.0001) (<0.0001) (0.042) (0.001)

Area 1.08 2.36 0.43 59.71 0.79
(<0.0001) (<0.0001) (0.018) (<0.0001)

Asignacion de biomasa

Tallo 2.45 10.79 0.53 27.05 0.79
(<0.0001) (<0.0001) (0.001) (<0.0001)

Raiz 3.89 0.41 1.34 13.86 0.40
(<0.0001) (0.744) (0.008) (<0.0001)

Adecuacion

No. semillas 223089.8 309446.2 27251.3 0.54
(<0.0001) (<0.0001) (0.057)
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Tabla 3. Resultados del ANOVA especifico para cada uno de los caracteres. Los nUmeros debajo de cada fuente de variacion son

los grados de libertad. Se reportan los cuadrados medios. Siempre que la covariable (volumen) no dio significativa se reportan

los resultados del analisis sin la misma.

Grano Cardcter Genotipo Tratamiento T(:aetnaﬁli':?\:o Volumen r
7 1 7 1

Grueso

Alto vs. Bajo Altura 2.73%** 30.18*** 0.31 0.90 0.57
Didametro 1.80* 0.95 1.20 8.50***  0.46
No. metameros 0.70 2.34* 0.60 16.50***  0.65
Long. total metameros 0.30 1.14% 0.37 30.00*%**  0.85
Angulos 2.06** 2.66* 1.41* 6.30%* 0.53
Area 1.16* 0.00 0.85 27.10***  0.65
Tallo 0.53** 15.39%** 0.09 9.40***  0.85
Raiz 0.89 0.12 0.75 10.50** 0.31
No. semillas 90041.31*** 363376.11*** 12059.32 0.38

Fino

Alto vs. Bajo temprano Altura 2.83** 7.95%* 0.72 0.10 0.38
Didmetro 0.85 15.27*** 0.62 2.20 0.28
No. metameros 0.79 0.46 0.83 19.60***  0.57
Long. total metameros 0.46 0.31 0.30 26.20***  0.82
Angulos 3.01%** 1.05 0.66 3.70%* 0.48
Area 0.73 1.17 0.86 18.60 0.71
Tallo 1.04%* 4.39** 0.26 10.40***  0.71
Raiz 0.86 0.11 1.26 3.30 0.28
No. semillas 49999.68* 292975.21*** 33932.30 0.41

Alto vs. Bajo tarde Altura 4.38%** 0.03* 0.71 0.00 0.45
Didmetro 1.99* 4.18%* 0.82 1.70 0.28
No. metameros 0.56 1.47 0.62 17.30***  0.58
Long. total metameros 0.57 0.91 0.22 29.60***  0.78
Angulos 1.36 0.67 2.12%* 5.20%* 0.46
Area 1.75%* 0.14 0.80 18.30***  0.58
Tallo 2.68*** 0.08 0.71 10.10***  0.64
Raiz 0.92 0.40 0.72 4.80* 0.31
No. semillas 111710.43*** 15532.55 31188.07 0.42

Bajo vs. Alto temprano Altura 3.03**x* 17.13%** 0.66 2.70%* 0.62
Didmetro 1.39** 20.87*** 0.64 16.40 0.44
No. metameros 0.79 1.23 0.45 13.80***  0.64
Long. total metdmeros 0.99 28.32%** 0.39 27.70 0.50
Angulos 3.05** 0.02 0.71 2.50 0.37
Area 0.50 0.17 0.15 30.60***  0.89
Tallo 1.12 4.89%** 0.57 18.00***  0.78
Raiz 1.47 0.12 1.10 8.80** 0.39
No. semillas 92677.61*** 947281.84*** 30652.38 0.62

Bajo vs. Alto tarde Altura 3.10%** 1.25 1.49* 5.40%* 0.46
Didmetro 1.43%* 5.87** 1.57* 8.20 0.44
No. metameros 1.83** 0.43 1.88** 10.4***  0.63
Long. total metameros 0.76*** 0.30 0.97*** 24.2*%** 091
,’:\ngulos 2.05%* 0.39 0.70 7.60%* 0.32
Area 0.53 0.06 0.77* 16.30***  0.76
Tallo 1.67*** 0.30 0.88%* 16.10***  0.78
Raiz 3.64*** 0.94 2.90*** 8.60***  0.54
No. semillas 905793.79*** 634647.43*** 30216.32% 0.57

* P<0.05, ** P<0.01, *** P<0.001
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Tabla 4. Plasticidad (IP) de los caracteres arquitecturales y la adecuacién en plantas de Datura

stramonium sometidas a diferentes disponibilidades de agua durante la ontogenia. Coeficientes

de variacion para los genotipos utilizados en paréntesis. Los signos de los valores promedio de

plasticidad indican la tendencia general de la respuesta.

Caracteres
Grano Altura Diametro Long. total Area Tallo Raiz Semillas
metameros

Grueso

Alto vs. bajo -15.18°  -0.62%° -52.83°  -107.86° -2.38°  -0.42° -125.69°
(27.21)  (42.14) (42.28) (47.75) (17.15) (79.96)  (49.06)

Fino

Alto vs. bajo temprano  -7.06™  -0.46 -48.69°  -148.53%° -1.43  -0.42° +145.07®
(66.21)  (44.94) (31.91) (50.21) (31.17) (103.13) (51.15)

Alto vs. bajo tarde -5.48°  -0.33° -36.69°  -74.02° -067 -0.43"  +98.89°
(45.98) (92.97) (38.64) (75.82) (56.83) (77.44)  (65.44)

Bajo vs. Alto temprano +11.08°® +0.83° +33.85°  +202.51% +1.65° +0.63° +217.96°
(57.99)  (50.20) (32.36) (52.83) (32.23) (55.79)  (49.73)

Bajo vs. alto tarde -5.48°  +0.59®  +35.05° +123.86% +1.02° +0.59° +183.40%
(54.78) (132.78)  (42.33) (87.68) (53.59) (87.48)  (58.44)

a,b,c

Medias en la misma columna son significativamente diferentes (prueba de t por contrastes ).
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Tabla 5. Seleccidn de la plasticidad fenotipica en ambientes con variacién de grano fino y grueso
en la disponibilidad de agua en el suelo en Datura stramonium. Andlisis de regresion lineal
multiple de la adecuacién (estimada como el numero de semillas) como funcién de los
caracteres medidos. Se presentan los gradientes de seleccidn direccional lineal () significativos
para cada tratamiento, la t de student es reportada. Resaltados se encuentran los caracteres
que poseen plasticidad fenotipica (cf. Tabla 3). La varianza (r%), valores de F y probabilidad
asociada para los modelos de regresién multiple en los diferentes ambientes fue: Alto = 0.53 (F
= 5.55, P < 0.0001); Bajo = 0.71 (F = 9.41 P < 0001); Alto-Bajo temprano = 0.33 (F=1.64, P =
0.1480); Alto-Bajo tarde = 0.72 (F = 5.7, P = 0.0006); Bajo-Alto temprano = 0.63 (F = 5.26, P =
0.0003); Bajo-Alto tarde = 0.63 (F = 4.83, P = 0.0008).

Grano Caracter [ t

Grueso

Alto Altura -0.22 -2.49%
Longitud total metameros -0.51 -2.76**
Tallo 0.46 3.03**

Bajo Altura -0.47  -2.53%*
Didmetro -0.42  -2.52*
Tallo 1.52  4.04***

Fino

Alto-Bajo temprano Raiz 0.17 2.42%

Alto-Bajo tarde Altura -0.44  -3.49%*
Tallo 0.33 2.47%*

Bajo-Alto temprano Altura -0.26  -3.23**

Bajo-Alto tarde Altura -0.42  -3.24%**
Longitud total metameros -0.81  -4.5%**
Area 0.27 2.77*
Tallo 0.69  4.75%**

* P<0.05, ** P<0.01, *** P<0.001
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Tabla 6. Analisis de componentes principales comunes. Descomposicion de Flury para identificar

el mejor modelo que describe la relacion entre la estructura de los componentes principales de

cada comparacion ambiental. La tabla presenta una serie jerarquica de pruebas de hipétesis, el

mejor modelo (resaltado) entre los cinco componentes probados corresponde al menor valor

del criterio de Akaike (AIC). Se reportan los grados de libertad (g.l.) asociados a cada modelo y

los tres primeros componentes por simplicidad.

Grano Hipotesis probada g.l. AlC
General
1 CP comun 30 273.09
2 CP comunes 25 330.72
3 CP comunes 20 345.43
Resultado: 1 componente comun
Grueso
Alto vs. bajo
1 CP comun 6 69.05
2 CP comunes 5 69.29
3 CP comunes 4 66.03
Resultado: 3 componentes comunes
Fino

Alto vs. bajo temprano

Alto vs. bajo tarde

Bajo vs. alto temprano

Bajo vs. alto tarde

1 CP comun 6 65.68
2 CP comunes 5 66.04
3 CP comunes 4 60.00

Resultado: 3 componentes comunes

1 CP comun 6 68.75
2 CP comunes 5 65.87
3 CP comunes 4 69.59

Resultado: 2 componentes comunes

1 CP comun 6 78.30
2 CP comunes 5 74.48
3 CP comunes 4 73.45

Resultado: 3 componentes comunes

1 CP comun 6 68.09
2 CP comunes 5 65.40
3 CP comunes 4 66.15

Resultado: 2 componentes comunes
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Figura 1. Normas de reaccion ocultas (“hidden reaction norms”): posible relacion entre la
expresion de un caracter en ambientes comunes (normal) o nuevos. Obsérvese el aumento de
la varianza fenotipica en nuevos ambientes. Las zonas de tensidon hacen referencia a la
ocurrencia de condiciones ambientales a una frecuencia que representa una frontera donde el
costo / beneficio de expresar esta respuesta (plasticidad) es cercano a 1. Los ambientes nuevos
pueden ser condiciones ambientales en las cuales se expusieron los organismos en una etapa
temprana de la ontogenia y se miden sus respuestas en una etapa tardia, contrastandose con
las condiciones normales o que no han sufrido perturbacién, en cuyo caso la norma de reaccién
se ha denominado “impresa” (Sultan & Stearns 2005). Cada linea representa un genotipo.
Modificado de Schlichting (2008).
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Corona

Metamero Basal

Figura 2. Esquematizacion del modelo arquitectural de Lewenberg en Datura stramonium. Dos
metameros constituyen un moédulo. Los metameros se ramifican dicotdmicamente a lo largo de
la altura de la planta. Al final de cada metamero y justo en la bifurcacién de un nuevo mddulo se
produce una flor, en la figura se encuentran indicadas la primera y cuarta flor, las cuales
representan el final del crecimiento del primer (metamero basal) y cuarto metdmero. La corona
la constituyen todos los mdédulos que pueda formar una planta a lo largo de su ontogenia sin
incluir el metdmero basal. El modo de construccidon del modelo implica una inversidon simultdnea
a las estrategias de reproduccidon y crecimiento.
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Figura 3. Condiciones climatoldgicas de los sitios de origen para los genotipos utilizados en este
estudio, la muestra total estuvo constituida por cuatro genotipos de cada condicion ambiental.
En la esquina superior izquierda de cada sitio se reporta la media de temperatura vy
precipitacion anual. Datos de la Comisidn Nacional del Agua.
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Figura 4. Seis tratamientos de disponibilidad de agua utilizados a lo largo de la ontogenia de
plantas de Datura stramonium. Las plantas fueron sometidas a dos ambientes de grano grueso
(Alto y Bajo) para la disponibilidad del recurso durante toda la vida y a cambios reciprocos de
disponibilidad a partir de estos ambientes en dos momentos de la ontogenia (i.e., t; = primera
flor, t, = cuarta flor), generando asi cuatro ambientes de grano fino (i.e., Alto-Bajo temprano,
Alto-Bajo tarde, Bajo-Alto temprano, Bajo-Alto tarde).
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Figura 5. Modelo analitico de ruta usado para ajustar los datos en los seis tratamientos. El
modelo es basado en la regla de Corner conocida como conformidad axial en la cual entre mas
grueso y masivo es el didmetro del metamero basal mas grande es la corona que puede
soportar y en el impedimento de que caracteres ontogenéticamente mads jovenes sean
afectados por caracteres expresados mas tarde en la ontogenia. Raiz = masa seca de raiz, Area =
area de la corona, Didmetro = diametro del metamero basal, Altura = altura del metamero
basal, Longitud total metameros = longitud total de los metameros de la corona, Tallo = masa
seca del tallo, Semillas = No. de semillas. Los coeficientes de ruta estan indicados con P;, la
varianza debida al error no es incluida por simplicidad (se tuvo en cuenta que todas las variables
fueron medidas con error).
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Figura 6. Normas de reaccidn para los caracteres en los diferentes tratamientos. Cada linea representa la media del caracter de un genotipo de Datura stramonium en cada
ambiente. En linea azul estan representados los cambios tardios en la ontogenia. En la esquina superior derecha se reporta la leyenda de cada genotipo, P; = Patria Nueva,
S;= Santo Domingo.

49



Grano grueso
Alto

Raiz -0.20
-0.20

[ Diametro H[ Altura

Longitud total -0.68
Metamero

Semillas

Area -0.15 0.33 0.37
Bajo
Raiz 0.05 Longitud total 0.47
. Metamero

[ Diametro ]%[ Altura

Semillas

0.02

0.47

Area [ .46

Grano fino

Alto-Bajo temprano

Raiz 0.19
-0.15

[ Diametro H[ Altura

Longitud total -0.18
Metéamero )

Semillas

i 0.72 N
Area 0.06 0.02
Alto-Bajo tarde
Raiz _0-16 -0'61
-0.29 etamero

Semillas

[ Diametro H[ Altura

Area [70.07 0.67 0.04
Bajo-Alto temprano
= 014 0.54
0.13 Metamero

[ Diametro H[ Altura

Semillas

Area 0.51 -0.21 0.11
Bajo-Alto tarde
1 0.19 Longitud total
-0‘02 -0.34
[ Diametro H[ Altura
0.39 0.32 0.48

Figura 7. Coeficientes de ruta estimados para cada tratamiento segun la hipétesis causal
utilizada. Resaltados se encuentran los coeficientes con valores mayores a 0.4 que resultaron
significativo (P < 0.05).
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